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Le Leguminosae (Fabales) includono 650 generi ed oltre 18000 specie e rivestono 
grande interesse sia dal punto di vista scientifico che economico; sono presenti in 
tutti i tipi di habitat, dalle foreste pluviali ai deserti, alle zone temperate, con un 
habitus che va dall’arboreo (zone tropicali), all’ erbaceo ed arbustivo (zone 
temperate). La presenza sinapomorfica del legume distingue chiaramente le 
Fabales come gruppo naturale; nel loro interno si distinguono altrettanto 
chiaramente tre gruppi in relazione alla natura, disposizione, e simmetria dei fiori. 
Questi tre gruppi in passato sono stati trattati sia come famiglie che come 
sottofamiglie; oggi vi è notevole consenso nel trattarli come tre famiglie distinte: 




Figura 1 -Calliandra bella (Mimosaceae) 
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Mimosaceae 
Alle Mimosaceae appartengono circa 3000 specie, suddivise in 60 generi arborei o 
arbustivi (Fig. 2), solo raramente erbacei, tipici delle zone tropicali e subtropicali. 
Caratteri morfologici distintivi sono le foglie doppiamente paripennate ed i fiori 
riuniti in infiorescenze per lo più a capolino o a spiga. I fiori sono 
prevalentemente tetrametri e sono spesso dotati di numerosi stami con lunghi 
filamenti colorati (Fig. 3). Appartiene a questa famiglia il genere Acacia, le cui 
svariate specie si distinguono alcune per peculiari simbiosi con formiche (Acacia 
nicoyensis), altre per la produzione di gomme e tannini. Molte Mimosaceae sono 








Le Caesalpinaceae, con 150 generi e circa 5000 specie, sono anch’esse specie 
legnose tropicali e subtropicali, con foglie che vanno da paripennate a semplici. I 
fiori sono nettamente dorsoventrali, con i petali che si sovrappongono e gli stami 
di regola liberi. Le specie più note appartengono al bacino mediterraneo e sono il 
Carrubo, Ceratonia siliqua (Fig. 4), che presenta un legume che si setta in 
frammenti monospermi (lomento) e ”l’albero di Giuda”, Cercis siliquastrum (Fig. 
5), albero ornamentale con la caratteristica e appariscente produzione di fiori 
intensamente profumati e colorati.  
 




Le Fabaceae (o Papilionaceae), con oltre 440 generi e 10.000 specie diffuse 
omogeneamente in tutto il mondo, sono la terza famiglia di angiosperme per 
numero di taxa (dopo le Asteraceae e le Orchidaceae) nonché la più importante 
dell’ordine dal punto di vista economico; esse infatti sono fonte di cibo 
(Phaseolus spp., Pisum spp., Cicer arietinum, Lens culinaris, Vicia faba), di 
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pascolo e di fieno (Medicago, Trifolium, Edysarum), di oli (Arachis hypogaea), 
Guar (Cyamopsis tetragonoloba) legno (Dalbergia spp., Robinia pseudacacia), 
fibre e gomme (Astragalus gummifer) (Fig. 6). Tutte le specie delle Fabaceae 
inoltre, presentano noduli radicali in simbiosi con batteri anaerobi azotofissatori 
del genere Rhizobium, e sono quindi indipendenti per l’approvvigionamento di 
questo importante macronutriente. I fiori “papilionati”, cioè a simmetria 
fortemente dorsoventrale, sono raccolti in infiorescenze a capolino o in racemi, 
raramente solitari (Cytisus), con calice gamosepalo sormontato da cinque denti. 
La corolla, pentamera e dialipetala, è costituita da un grande petalo, il vessillo, ai 
cui lati si trovano le due ali, che hanno lo scopo di aumentare la visibilità del 
fiore; inferiormente è presente la carena, costituita da due petali, più o meno fusi 
ai margini, che hanno la funzione di piano di appoggio per gli insetti 
impollinatori, e racchiudono 10 stami monoadelfi, o diadelfi, ed il gineceo, con il 
caratteristico ovario supero monocarpellare uniloculato. L'impollinazione è 
affidata di regola agli insetti, in maniera aspecifica. La presenza di nettare non è 
molto frequente; la ricompensa fornita dal fiore agli insetti pronubi è 
prevalentemente il polline. 
Le foglie nelle specie più arcaiche sono composte imparipennate e da queste si 
considerano derivate tutte le altre morfologie foliari: digitate, trifoliolate ed infine 
le foglie semplici. Spesso sono presenti le stipole, disposte in maniera opposta alle 
foglie, o raramente fuse a circondare il fusto.  
Il Legume (Fig. 7) ha enorme importanza nel riconoscimento tra generi, e può 
essere plurispermo o monospermo, con semi che possono avere dimensioni da 
pochi millimetri fino a molti centimetri. L’apertura del legume può essere sia 
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ventricida che dorsicida, e la dispersione dei semi può avvenire attivamente, per 
lancio (Trifolium), con un meccanismo a “pressione”, o passivamente, mediante 
vettori animali. I semi sono protetti da un rigido tegumento esterno poco 
permeabile all’acqua, che ne garantisce la durata e ne ritarda la germinazione; 
sono inoltre ricchi di sostanze di riserva all’interno dei cotiledoni, in particolare 
varie proteine e grassi. In alcune specie sono stati riscontrati numerosi alcaloidi 
(per esempio, Lupinus) che le rendono tossiche. 
 
Figura 6 – Astragalus gummifer  Figura 7 – legume 
 
Il gruppo delle Cytiseae (Genisteae) (Polhill 1976, Bisby 1981) è distribuito in 
Europa, nel nord africa e nelle isole Canarie e si estende fino ad arrivare in Asia. 
La delimitazione del gruppo è ancora molto controversa. Differenti ipotesi sono 
state elaborate nel tempo sulla determinazione del gruppo, in particolare Frodin e 
Heywood (1968), Tutin et al. (1968), Polhill(1976), Cristofolini (1977), Talavera 
(1999),Cubas et al (2002), hanno proposto numerose e differenti modifiche, sia a 
livello delle sezioni che a livello di specie. Esempi di questa incertezza 
tassonomica sono l’unione del genere monospecifico Argyrocytisus in 
Adenocarpus (Adenocarpus battandieri Talavera e Salgueiro 1999); 
l’estromissione di Spartocytisus da Cytisus (sect. Oreosparton), o addirittura 
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Il Genere Genista 
Il genere Genista L. (Figg. 8-9) è diffuso in tutta l’area mediterranea e nelle 
regioni ad essa prossime; giunge infatti a Nord fino all’Europa settentrionale ed a 
Est fino al Caucaso e poco oltre (Gibbs 1966). Nella parte occidentale dell’areale, 
cioè nella penisola iberica, si riscontra un maggiore numero di specie appartenenti 
a questo ampio genere; per quanto riguarda invece la regione orientale, è nella 
penisola balcanica che si rintraccia la maggiore concentrazione di taxa. Il genere è 
anche diffuso in buona parte dell’Europa occidentale e centrale, estendendosi fino 
a sud-est dell’ex U.R.S.S. ed anche in Turchia, Siria e Nord Africa. 
 




Gibbs, l’ultimo a redigere una monografia per il genere (1966), ne riconobbe 72 
specie; tuttavia da allora sono state riconosciute oltre 100 nuove entità (Valsecchi 
1993). La suddivisione in sottogeneri fu stabilita da Spach (1844-1845) e 
successivamente modificata da Gibbs, che escluse diversi gruppi di specie 
trasferendoli ad altri generi correlati (Echinospartum Spach, Teline Webb) e 
riorganizzò le rimanenti in tre sottogeneri: Genista, Spartocarpus e Phyllobotrys 
(Fig. 10).  
 
Figura 10 – Ripartizione infragenerica del genere Genista 
 
Il criterio tassonomico usato si basava sulla morfologia delle foglie (semplici o 
trifoliate), sulla dimensione e forma dei petali, sulla disposizione dei rami 
(alternati, opposti, subopposti) e sulle caratteristiche del legume. Sempre secondo 
Gibbs (1966), Genista subg. Genista è distribuita nella regione mediterranea, nella 
penisola Balcanica e in Turchia; Genista subg. Phyllobotrys è maggiormente 
rappresentata nella zona occidentale della Penisola Iberica e nel Nord Africa; 
Genista 












Genista subg. Spartocarpus è principalmente diffusa nella penisola Balcanica ma 
ha anche un centro secondario nelle isole Baleari. 
La seguente descrizione del genere deriva da informazioni presenti in Gibbs 
(1966) e Talavera (1999): Le varie specie di Genista sono normalmente arbusti 
ramosi, inermi o spinescenti di diversa altezza (da camefite a nanofanerofite). La 
modalità di ramificazione è una importante caratteristica per distinguere i 
sottogeneri: la ramificazione è alterna in Genista e Phyllobotrys, ma tende ad 
essere opposta in Spartocarpus. E’ possibile distinguere 2 tipi principali di specie 
spinose: quelle con rami spinescenti e quelle con spine ascellari. L’indumento di 
peli corti e sericei può ricoprire tutta la pianta o solo determinati organi.  
Per quanto riguarda le foglie, la principale differenza è tra specie unifoliolate e 
trifoliolate: il genere mostra una generale tendenza ad essere unifoliolato, ma sono 
presenti specie trifoliolate in tutti e 3 i sottogeneri (ma sono frequenti solo nel 
sottogenere Spartocarpus).  
La maggioranza delle Genistae presenta foglie sessili, poche specie (G. florida, G. 
sericea, G. pilosa) mostrano foglie picciolate. I fiori, gialli, formano infiorescenze 
con racemi contratti o lassi, ombrelle, cime terminali o distribuite su tutto il ramo. 
 Il calice è tipicamente bilabiato, con il labbro superiore ben distinto da quello 
inferiore, di morfologia e pelosità variabili. La forma e la posizione delle brattee 
ed in particolare delle bratteole (in alcune specie come G. pilosa, G. obtusiramea 
sono tuttavia assenti o vestigiali) sono risultati caratteri costanti per ciascuna 
entità.  
La morfologia dei pezzi fiorali, vessillo, ali e carena, è diversa nell’ambito del 
genere, altri caratteri differenziali sono dati dalla diversa saldatura dei filamenti 
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staminali nel formare la guaina e la forma delle antere, l’androceo sempre 
monadelfo. La produzione dei frutti è elevata; tuttavia molti vengono mangiati 
dagli insetti ed una frazione degenera precocemente, quindi solo una quota 
cospicuamente inferiore rispetto a quella iniziale riesce a germinare. La 
morfologia del legume è varia: ovoidea, ovoideo-oblunga, lineare o lineare-
compressa, glabra o con indumento più o meno intenso. L’ aspetto della superficie 
esterna è stata importante nella separazione di alcune entità. Il granulo pollinico di 
Genista è solitario, di dimensioni medie pari a circa 20-55 mm, tricolpato, o a 
volte tricolporato. L’impollinazione nel genere Genista è di tipo aspecifico, le 
piante apparentemente non producono nettare essendosi adattate per lo più ad 
ambienti aridi. Per compensare la mancanza del nettare, hanno aumentato la 
produzione di polline, per garantirne la dispersione e per indurre gli insetti a 
visitare i loro fiori (Lòpez et al. 1999).  
 
L’analisi filogenetica sui singoli sottogeneri di Genista in passato ha prodotto 
significativi risultati, in alcuni casi avvalendosi di metodiche appartenenti alla 
botanica sistematica, quali caratteri morfologici, serologici e cariologici 
(Cristofolini et al 1977; Cristofolini et al 1984; Cubas et al 1998), in altri 
basandosi sulle moderne tecniche molecolari. Tra questi ultimi, si ricordano il 
lavoro di Käss e Wink (1997), che condussero uno studio filogenetico sulle 
Genisteae (sebbene con pochissime specie di Genista), impiegando sequenze di 
ITS e della subunità maggiore della Rubisco (rbcL); il contributo di De Castro et 
al. (2002), che con uno studio filogenetico sulla sect. Spartocarpus del genere 
Genista, impiegando ITS e introne del trnL ottennero una filogenesi quasi 
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completamente risolta, ma, limitata alle specie (circa 30) che costituiscono la 
sezione; Cubas et al (2002), Pardo et al (2004) pubblicarono prima una filogenesi 
delle Cytiseae, tribù ritenuta l’immediato sister group delle Genisteae e poi di 
Genista ( impiegando sequenze di ITS e dello spaziatore intergenico plastidiale 
trnL-trnF) contribuendo grandemente alle conoscenze sulla filogenesi del genere.  
Data la rilevanza degli articoli appena menzionati, si ritiene necessario analizzare 
con maggior attenzione l’ipotesi (Fig. 11) di Pardo et al. (2004). Sebbene gli 
insiemi di dati da loro ottenuti contengano moltissime specie in comune con mie 
indagini preliminari (Rega et al. 2006) basate su un insieme indipendente di 
diversi marcatori, la topologia degli alberi risultanti dalle due indagini è molto 
diversa. Nell’ipotesi di Pardo e Cubas, si identificano tre linee di diversificazione 
del genere Genista, che sembrano corrispondere ai tre sottogeneri, con il subg. 
Phyllobotrys, in posizione più arcaica rispetto agli altri due; ciascun sottogenere 
tuttavia, include specie non appartenente a Genista, ma a gruppi strettamente 
correlati che dovrebbero rivestire la posizione di outgroup: Echinospartum, 
Retama, Chamaespartum, Pterospartum, Ulex, Stauracanthus. A livello delle 
sezioni non si riscontra una netta divisione; solo le sect. Genista e Spartocarpus 
appaiono monofiletiche, inoltre le specie appartenenti ad Echinospartum, 
appaiono divise in due cladi distinti e piuttosto lontani topologicamente. 
Ugualmente il gruppo definito come “Teline”, appare separato in due rami, uno 
ben all’interno del genere, in relazione di sister group con la sect. Genista, l’altro 
ricompreso in un clado piuttosto basale in relazione di sister group con 3 (su 7) 





Figura 11 - Albero di consenso maggioritario delle sequenze di ITS e dello 
spaziatore plastidiale trnL-trnF ottenuto da Pardo et al.(2004) 
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Le ragioni di questa diversità sono difficili da commentare, poiché gli autori del 
contributo appena menzionato non forniscono informazione alcuna sulle modalità 
di allineamento delle sequenze, hanno combinato le matrici di origine nucleare e 
plastidiale eliminando i taxa assenti in una delle due, ma senza effettuare un 
riallineamento delle matrici risultanti ed inoltre hanno scelto di rappresentare i 
risultati sotto forma di alberi di consenso di maggioranza (20000 cladogrammi a 
eguale parsimonia nelle analisi di ITS e dello spaziatore, oltre 3000 nell’analisi 
combinata). Inoltre, nell’analisi combinata, rimuovono tutti gli appartenenti alle 
Cytiseae, conservando soltanto due outgroup appartenenti alle Thermopsideae 
(anche in questo caso, senza riallineare la matrice). Infine, essi non effettuano 
nessun computo della congruenza tra le loro topologie dell’ITS e dello spaziatore 
trnL-trnF. Data l'assenza di spiegazioni sulle metodologie di analisi impiegate, è 
presumibile che le discrepanze tra l'ipotesi filogenetica ottenuta da me in 
precedenza e quella di Pardo et al. (2004) possano derivare da differenti scelte dei 
parametri di allineamento ed in particolare dalla diversa distribuzione dei gap. 
Infatti, una distribuzione errata dei gap può essere fonte di errori 
nell'individuazione delle ipotesi di omologia tra i nucleotidi (Simmons e 
Freudenstein 2003).  
Nonostante la differenza sia di approccio che delle metodiche di base impiegate, 
le ipotesi filogenetiche fino ad oggi ottenute hanno permesso di chiarire molti 
punti chiave della filogenesi del genere Genista; tuttavia resta ancora da chiarire 
l’aspetto più controverso del genere, che non è il rapporto tra le singole specie 
bensì le relazioni che intercorrono tra i sottogeneri e le singole sezioni (che nelle 
ipotesi filogenetiche precedenti sono o non considerate, o controverse o 
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supportate da pochissimi dati). Queste relazioni possono essere indagate 
esclusivamente prendendo in considerazione tutto il genere Genista ed i taxa ad 
esso correlati ed incrementando il numero dei caratteri presi in considerazione; 
inoltre, nel caso in cui un ragionevole numero di caratteri molecolari non 
contribuisca a risolvere alcuni tra i cladi basali, potrebbe essere necessario 
estendere le indagini ad ulteriori insiemi di caratteri non molecolari, come ad 
esempio i caratteri morfologici. Questi ultimi, essendo “sintetici” (cioè, nella 
maggior parte dei casi derivanti da interazioni tra numerosi geni), possono fornire 
informazioni sui punti che apparissero controversi nelle indagini molecolari.  
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MATERIALI E METODI 
 
Marcatori molecolari utilizzati 
Per poter costruire un albero filogenetico è necessario avere dati riguardanti i taxa 
in esame con un grado di variabilità che permetta comparazioni. Il DNA nucleare 
codificante per gli RNA ribosomali (rDNA) è stato ampiamente impiegato negli 
studi di filogenesi, grazie al suo elevato grado di conservatività. L’rDNA 18S, ad 
esempio, costituisce una delle regioni di DNA più conservate ed è stato impiegato 
per ricostruire complessi rami filogenetici che includono regni, phyla, classi ed 
ordini. Le regioni ITS (intergenic transcribed spacer) invece, sono mediamente 
variabili e con un indice di conservazione adeguato per indagini a livello di 
piccole famiglie e di grandi generi (si veda Baldwin et al., 1995 per l’articolo 
seminale in merito). Oltre all'appropriato tasso di variabilità, gli ITS presentano 
anche vantaggi di natura sperimentale: essi, infatti, appartengono al DNA 
ribosomale nucleare, che costituisce una frazione abbondante del DNA totale, 
inoltre sono compresi tra regioni di DNA altamente conservate (il 18 S, il 5,8 S e 
il 26 S); entrambe le caratteristiche permettono, di norma, una facile 
amplificazione via PCR, mediante l'uso di primer quasi universali, che riescono a 
fornire prodotti di amplificazione sequenziabili dalle alghe verdi alle 





Figura 12 -Struttura di un'unità ripetuta ribosomale e primer utilizzati. 
 
Il marcatore intronico trnL (Fig. 13) è l’introne compreso tra i 2 esoni codificanti 
il tRNA per la leucina (UAA) del DNA plastidiale. L’introne del trnL, del gruppo 
I, ha proprietà autocatalitiche nello splicing e forma una struttura secondaria; è 
posizionato, quasi sempre, tra il primo ed il secondo nucleotide al 3’ dell’ 
anticodone. Date le sue caratteristiche, la sequenza di questo introne viene 
impiegata per indagini filogenetiche in ambiti ristretti (Gielly & Taberlet, 1995a, 
b, 1996). 
Lo spaziatore intergenico trnL-trnF appartiene alla zona grande a singola copia 
del DNA plastidiale (LSC), ha una lunghezza di circa 400 paia di basi ed è stato 
largamente impiegato per indagini filogenetiche a diversi livelli tassonomici. 
Indagini esplorative sul genere hanno permesso di evidenziare come l’esclusione 
di uno o più taxa dall’analisi filogenetica condotta con questi tre marcatori, 
influisse notevolmente sulla topologia dei cladi, probabilmente perché questi 
marcatori presentano un numero di caratteri non sufficiente a determinare una 
netta delimitazione dei gruppi. Per questo motivo, abbiamo considerato l’uso di 
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un nuovo marcatore plastidiale, lo spaziatore intergenico trnS-trnG, fin ora poco 
usato per indagini molecolari, ma che ha dimostrato in lavori precedenti su 
leguminose di essere estremamente utile per risolvere relazioni tra taxa 
estremamente vicini (Kenicer et al. 2003)  
 
 
Figura 13 -Schema della disposizione dei marcatori plastidiali utilizzati. I colori 
indicano la funzione del tratto:trascrizione (rosso), traduzione (giallo), (fotosintesi 
(verde), tRNA (nero), altre (grigio) sconosciuta (arancione). 
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Taxa impiegati  
La scelta delle specie in studio è stata tesa a ottenere informazioni sui taxa di 
tutta la tribù delle Genisteae, avendo cura di selezionare almeno un 
rappresentante per ogni sezione. Sono state ottenute le sequenze dello spaziatore 
intergenico trnS-trnG dai seguenti taxa:  
Argyrolobium uniflorum (Decne) Jaub. et Spach, A. zanonii (Turra) P. Ball, 
Calicotome villosa (Poir.) Link, Erinacea anthyllis Link, Genista acanthoclada 
DC., G. anglica L., G. aspalathoides Lam., G. carpetana Leresche ex Lange, G. 
cilentina Valsecchi, G. cinerascens Lange, G. cinerea Vill. subsp. murcica 
(Coss.) Cantò et Sanchez, G. corsica (Lois.) DC., G. ephedroides DC., G. 
falcata Brot., G. florida L., G. germanica L., G. hispanica L., G. hystrix Lange, 
G. legionensis (Pau) P. Gibbs, G. linifolia L., G. majorica Cantò et Sanchez, G. 
microcephala Cosson, G. nervosa Kit., G. obtusiramea Gay ex Spach, G. pilosa 
L., G. pseudopilosa Cosson, G. quadriflora Munby, G. rosmarinifolia Del Arco, 
G. scorpius (L.) DC., G. segonnei (Maire) P. Gibbs, G. sphacelata Spach, G. 
sylvestris Scop. ssp. dalmatica (Bartling) Lindb. f., G. thyrrena Valsecchi, G. 
tinctoria L., G. umbellata  (Desf.) Poir. ssp. umbellata, G.valdes-bermejoi 
Talavera et Saez, Lupinus albus L., L. cosentinii Guss., Spartium junceum L., 
Stauracanthus boivinii (Webb) Samp..  
Sono state inoltre effettuate alcune sequenze, dello spaziatore trnL-trnF nonché 
dell’ introne del trnL per completare i dataset utilizzati. Oltre ai taxa di cui è 
stata materialmente ottenuta la sequenza, sono state impiegate per le indagini 
filogenetiche varie sequenze già presenti in letteratura o ottenute in precedenza 
nel laboratorio in cui ho svolto la tesi (in larga parte da me). 
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 In seguito alle analisi preliminari, sono stati impiegati come outgroup al di fuori 
della tribù, Anagyris foetida, Calicotome villosa, Erinacea anthyllis, 
appartenenti alle Thermopsideae, presumibile sister group delle 
Genisteae/Cytiseae. Il materiale vegetale impiegato è stato principalmente 
prelevato da campioni d’erbario provenienti dall’ Università di Reading, ( UK ) 
ed in parte raccolto in natura. In questa sede si coglie l’occasione di esprimere 
gratitudine al Dr. S.L. Jury, curatore dell’erbario di Reading.  
 
Estrazione di DNA.  
Una piccola quantità di tessuto vegetale (possibilmente foglie), è stata raccolta e 
pestata con azoto liquido. L’estrazione del DNA genomico è stata condotta 
utilizzando il Dneasy Plant Mini Kit QIAGEN (Sigma) o la metodica descritta da 
Doyle & Doyle (1990).  
 
Analisi su gel d’agarosio. 
La lunghezza in coppie di basi e la concentrazione approssimativa del DNA 
estratto sono state stimate mediante elettroforesi su gel di agarosio allo 0,8% in 
TEB 10X a cui viene aggiunto 1/105 del volume di bromuro di etidio (10 mg/ml). 
Il DNA estratto è stato fatto migrare contemporaneamente ad un marcatore di 
peso molecolare, il genoma del fago λ digerito con l’enzima di restrizione Hind III 
(Marker II, Boehringer). Al termine dell’elettroforesi, il gel è stato osservato al 




Amplificazione del marcatore via PCR. 
La tecnica di Reazione di Polimerizzazione a Catena (Polimerase Chain Reaction) 
è stata utilizzata allo scopo di amplificare le regioni di DNA in esame.  
Al fine di ottenere una quantità apprezzabile di DNA dei marcatori in oggetto la 
reazione di PCR è stata così allestita: 
           DNA               1-8 ng 
Tampone     1/10 del volume finale  
 MgCl2                    1-2,5 mM 
           dNTPs                                         200 µM 
           primer                                               0,50 µM 
           Taq polimerasi                                  2,5 U.E. 
 H2O     q.b. al volume finale 
           Volume finale                                   50 µl          
 
Le reazioni sono state effettuate utilizzando apparecchi Perkin Elmer Gene Amp 
PCR System 9600 e 9700; i campioni sono stati denaturati, all’inizio della 
reazione, per 3 minuti e poi si precedeva per ogni ciclo secondo il seguente 
schema: 
 
-     denaturazione      94°C per 30 secondi 
-     annealing            55°C per 1 minuto 
-     estensione           72°C per 45 secondi 
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I cicli sono stati ripetuti 30-35 volte e il tempo di estensione veniva incrementato 
di 3 secondi per ogni ciclo e prolungato a 7 minuti alla fine dell’ultimo ciclo. 
I marcatori analizzati, sono stati amplificati utilizzando le seguenti coppie di 
primer appositamente disegnati a partire da sequenze di letteratura: 
 
 
ITS1               JK14 (24 bp):            5'-GGAGAAGTCGTAACAAGGTTTCCG-3' 
                       JK11(26bp):          5'-ATCCTGGAATTCACAACCAAGTATCG-3' 
 
ITS2              JK27 (23bp):                  5'-TTGGAGAATCCCGTGAACCATCG-3' 
                      SN3 (25 bp):            5'-CCAAACAACCCGACTCGTAGACAGC-3' 
 
trnL                TRNL1 (20 bp):                   5'-CGAAATCGGTAGACGCTACG-3' 
                       TRNL2 (20 bp):                  5'-GGGGATAGAGGGACTTGAAC-3' 
trnS-trnG       TRNSf (20 bp):                   5'-GGAAAGAGAGGGATTCGAAC-3' 
                       TRNGr (20 bp):                    5'-TACCACTAAACTATACCCGC-3' 
 
Il prodotto di PCR ottenuto veniva sottoposto a elettroforesi su gel d’agarosio 1.5 
% in TBE con un marcatore di peso molecolare per valutarne lunghezza e 
concentrazione. 
I frammenti amplificati sono stati successivamente purificati mediante il kit GFX 




Le moderne tecniche di sequenziamento automatico riprendono la metodica del 
sequenziamento secondo Sanger et al. (1977) modificata per il cycle sequencing. 
La novità, introdotta solo da pochi anni, consiste nella marcatura dei ddNTP con 
fluorocromi di colore diverso per ogni singolo nucleotide: infatti, ogni volta che 
un ddNTP viene incorporato in una catena nascente di un acido nucleico, la 
polimerizzazione s’arresta, ma in questo caso, anziché allestire 4 reazioni, i 
ddNTP sono distinguibili in base al diverso colore, per cui è possibile effettuare 
una singola reazione. 
I fluorocromi emettono fluorescenza ad una specifica lunghezza d’onda che viene 
identificata da un sensore in seguito all’emissione di un raggio laser; 
successivamente questa informazione viene elaborata da un computer e convertita 
in un elettroferogramma. 
La tecnica di sequenziamento utilizzata non prevede l’allestimento del gel di 
sequenza in quanto sfrutta il principio dell’elettroforesi capillare: la separazione 
delle molecole di DNA è effettuata mediante un capillare di diametro 
estremamente ridotto alle cui estremità viene applicato un certo voltaggio che 
consente il movimento delle molecole nella soluzione. In prossimità del catodo le 
molecole attraversano una finestra all’interno della quale vengono rilevate da un 
raggio. Il segnale è inviato ad un registratore e quindi ad un computer. 
Dopo aver purificato i frammenti amplificati, è stata allestita la PCR di sequenza 
utilizzando l’ABI Prism Dye Termiator Cycle Sequencing Ready Reaction Kit, 
che si avvale dell’enzima AmpliTaq DNA polimerasi.  
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Questo enzima è una forma mutante della Taq polimerasi, sprovvisto dell’attività 
esonucleasica 5'-3' e con capacità di discriminare tra i dideossinucleotidi 
drasticamente ridotta. 
Ciascuna reazione ha un volume finale di 5 µl e contiene: 
1 µl di Terminator Ready Reaction Mix 
100 ng di DNA 
1.6 µ di primer 
H2O bidistillata sterile fino a 5 µl 
I primer utilizzati per la reazione di sequenza sono stati gli stessi impiegati nelle 
reazioni di PCR amplificative. 
Utilizzando l’apparecchio Perkin Elmer GeneAmp PCR System 9600, le 
condizioni di sequenziamento sono le seguenti: 
-     96°C per 10 secondi  (denaturazione) 
-     50°C per   5 secondi  (annealing) 
-     60°C per   4 minuti  (estensione) 
per un totale di 25 cicli.  
Anche in questo caso la temperatura di annealing è stata occasionalmente portata 
a 55°C per consentire ai primers un’ibridazione più efficiente. 
I terminatori in eccesso sono stati allontanati aggiungendo ad ogni reazione 20 µl 
di Acqua bidistillata sterile, 1/10 del volume finale di Na-acetato 3 M (pH 5,2) e 2 
volte il volume di EtOH 95% ed incubando a –80°C per 30 minuti; il tutto è 
centrifugato a 4°C per 30 minuti alla massima velocità. Il precipitato viene lavato 
2 o 3 volte con EtOH 70 % freddo ed asciugato sottovuoto. Ogni campione viene 
risospeso in 20 µl di tampone di caricamento costituito da formammide: Blu 
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destrano in rapporto di 5:1, sciolti in EDTA 25 mM, pH 8. Infine, i campioni 
vengono denaturati a 94°C per 3 minuti prima del caricamento nel sequenziatore 




Analisi dei dati  
Gli elettroferogrammi delle sequenze ottenute sia in forward che in reverse sono 
stati letti separatamente e poi confrontati, al fine di ottenere una sequenza 
consenso. Il software usato è stato Sequence Navigator; le sequenze delle varie 
specie sono state poi importate nel programma BioEdit ver. 6.0.7 (Hall, 1999), 
che è stato impiegato per tutte le manipolazioni necessarie. Le sequenze sono così 
state allineate grazie al software ClustalW (Thompson et al. 1994), utilizzando i 
parametri di default del software. Le sequenze maggiormente divergenti sono state 
riallineate mediante ispezione visiva, a causa dell’elevata frequenza di brevi 
inserzioni/delezioni in vari taxa. Tali sequenze allineate sono state sottoposte ad 
analisi filogenetica di massima parsimonia (MP) usando sia il software Nona 
(Goloboff, 1993-1999) che il programma TNT (Goloboff, Farris, Nixon 2003). 
Per Nona, impiegato come processo ancillare del programma Winclada (Nixon, 
1999), i parametri sono stati settati come segue: hold 10000 (massimo numero di 
cladogrammi ad eguale parsimonia conservati in memoria); hold/ 100 (massimo 
numero di cladogrammi ad eguale parsimonia conservati in memoria per ogni 
ripetizione dell’algoritmo di ricerca); mult* 100 (algoritmo di ricerca euristica con 
100 ripetizioni); max* attivata (riarrangiamento approfondito sui cladogrammi 
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ottenuti da ogni ripetizione dell’algoritmo). Le indel sono state trattate come dati 
mancanti.  
Per TNT è stato utilizzato il comando “new technology search” aumentando al 
massimo il numero di alberi in memoria (limite superiore di 100000 
cladogrammi), mediante l’utilizzo di tutti gli algoritmi disponibili nel programma 
per 200 replicazioni, 400 cladogrammi per replicazioni; infine è stata imposta la 
ricerca degli alberi a minor numero di passi evolutivi per almeno 10 volte. Gli 
stessi software sono stati impiegati per valutare la congruenza dei cladogrammi 
ottenuti (ILD test, Farris et al. 1994) e l’indice di decadimento dei cladi (Bremer 
1994) (imponendo alla ricerca un massimo di tre passi evolutivi in più rispetto alla 
lunghezza dei cladogrammi a massima parsimonia).  
E’ stata effettuata anche un’analisi filogenetica bayesiana (Bayesian inference 
analysis), modalità di valutazione delle ipotesi filogenetiche in cui dette ipotesi 
non sono interpretate come frequenze, proporzioni o analoghi, ma piuttosto come 
livelli di fiducia nel verificarsi di un dato evento (Huelsenbeck and Ronquist, 
2001). I risultati di questa ultima analisi sono stati confrontati con l’ipotesi MP 
ottenuta. 
In particolare l’analisi Bayesiana utilizza il metodo Monte Carlo (MCMC) per 
stimare contemporaneamente le ipotesi filogenetiche e l’allineamento delle 
sequenze nucleotidiche, e tratta gli eventi di sostituzione, inserzione e delezione 




 Tale algoritmo include le sostituzioni e le indels negli eventi filogeneticamente 
informativi e va ad integrare le formule utilizzate nel calcolo delle ipotesi 
filogenetiche MP. Questo tipo di approccio permette di ricostruire alberi 
filogenetici provvisti di massima probabilità a posteriori (maximum posterior 
probability) (MAP). I risultati di questa ultima analisi sono stati confrontati con 







Il cladogramma di consenso maggioritario di 347 alberi, (L=676, C.I.= 0,54 R.I. = 
0,58, Fig. 14 e Tab. 1) con 488 caratteri di cui 338 non informativi, mostra una 
struttura che rispecchia quella ottenuta dalle analisi precedenti con molte OTU in 
più; il clado che comprende il genere Genista è tuttavia supportato da una bassa 
percentuale di ricorrenza, al suo interno ritroviamo ben distinti e facilmente 
identificabili tutti e tre i sottogeneri. Il sottogenere Genista rappresenta 
sicuramente il clado meglio definito, conta al suo interno anche le specie che in 
precedenza erano ricomprese in Teline, come già evidenziato da lavori precedenti 
(Percy, Cronk 2002). I rappresentanti del subg. Genista appaiono monofiletici in 
quasi tutti i cladogrammi MP (93%). Anche i rappresentanti del subg. 
Phyllobotris appaiono monofiletici, in tutti i cladogrammi MP, anche se il clado 
comprendendo anche Spartium junceum presenta un indice di ricorrenza dei cladi 
piuttosto basso. Per quanto attiene invece al subg. Spartocarpus, esso non appare 
monofiletico (sebbene cladi che includono i suoi rappresentanti ricorrano in tutti 
gli alberi MP), in quanto la sua sect. Cephalospartum, polifiletica, è in relazione 
di sister group al clado che include Phyllobotrys, mentre la sua sect. Spartocarpus 
è in effetti monofiletica, in quanto include le sezioni monotipiche Acanthospartum 
e Fasselospartum. Alcuni taxa appaiono in posizioni inaspettate, come ad esempio 
Stauracanthus boivinii ed Spartium junceum, che risultano essere in relazione di 
sister group con il sottogenere Phyllobotris e la sect. Cephalospartum di 
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Spartocarpus, senza considerare quei taxa che invece collassano alla base del 
clado che include il genere Genista, sebbene ad esso chiaramente esterni.  
 
 
Figura 14 -Cladogramma di consenso maggioritario ITS di 347 alberi 
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Cladogramma dell’ introne plastidiale del trnl  
Albero di consenso maggioritario di 360 alberi (L=233, C.I.= 0,80 R.I.=0,73, Fig. 
15 e Tab. 1) con 642 caratteri di cui 584 non informativi, presenta un una 
percentuale di ricorrenza dei cladi inferiore rispetto a quella del cladogramma 
ITS; Spartium junceum, Erinacea anthyllis, Petteria ramentacea e Stauracanthus 
boivinii appaiono all’interno di Genista chiaramente in contrasto con varie fonti di 
evidenza morfologica. Per quanto riguarda invece i sottogeneri, essi appaiono tutti 
ben divisi, sebbene soltanto nei limiti connessi alla loro rappresentazione sotto 
forma di albero di consenso di maggioranza; G. sphacelata e G. quadriflora, 
tuttavia, risultano essere esterne ai rispettivi sottogeneri di appartenenza, 
probabilmente soltanto a causa dell’assenza di apomorfie. 
 
Dataset L C.I. R.I. 
ITS 676 0,54 0,58 
trnL 233 0,80 0,73 
trnL-trnF 352 0,80 0,70 
trnG-trnS 498 0,76 0,64 
Totale plastidiale 1526 0,69 0,54 
Totale molecolare 2090 0,62 0,50 
Totale molecolare 
senza Petteria 1940 0,66 0,57 
Morfologia 121 0,43 0,75 
Totale molecolare e 
morfologia 
2391 0,51 0,94 
 
Tabella 1. Informazioni di base sulle analisi filogenetiche effettuate 
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Figura 15 - Cladogramma consenso maggioritario di 360 alberi dell’ introne 
plastidiale del TrnL. 
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Cladogramma dello spaziatore trnL-trnF plastidiale 
L’albero di consenso maggioritario di 1310 alberi (L=352, C.I.= 0,80 R.I. =0,70, 
Fig. 16 e Tab. 1) con 507 caratteri di cui 402 non informativi. Questa è 
sicuramente l’ipotesi filogenetica che presenta un numero maggiore di incertezze, 
dovute probabilmente alle caratteristiche del tratto utilizzato come marcatore; 
l’unico clado che presenta un razionale paragonabile alle altre ipotesi 
filogenetiche ottenute, è sicuramente il clado che rappresenta il sottogenere 
Genista. G. corsica appare totalmente estranea a Genista s.s. che invece 
comprende entrambe le specie di Lupinus esaminati in questa analisi, Calicotome 
villosa, Spartium junceum, Stauracanthus boivinii. I sottogeneri Phyllobotris e 








Cladogramma dello spaziatore trnG-trnS plastidiale 
L’albero di consenso maggioritario di 128 alberi (L = 498, C.I. = 0,76 R.I. = 0,64, 
Fig. 17 e Tab. 1) deriva da una matrice di 616 caratteri di cui 387 non informativi. 
Rispetto alle analisi precedenti presenta un buon grado di risoluzione, tuttavia 
anche questa analisi presenta per diversi cladi, una percentuale di ricorrenza 
piuttosto bassa. La presenza nelle sequenze di numerose ripetizioni, ha reso 
necessario escludere queste zone dall’analisi filogenetica (1-45; 78-101; 113-123; 
411-444; 464-487; 499-559), in quanto l’impossibilità di allineare in maniera 
univoca le basi avrebbe influito negativamente sull’ipotesi filogenetica. La 
maggior parte dei rappresentanti impiegati del sottogenere Genista non ricorre 
all’interno di un singolo clado, rappresentato in quasi tutti i cladogrammi MP. 
Diverse specie del predetto sottogenere, oltre agli altri due sottogeneri sono in 
posizioni controverse; in particolare la posizione delle specie riferibili a Teline, di 
G.carpetana, G. cinerea, G. scorpius, e di G majorica. Singolare anche la 
posizione di alcuni rappresentanti del sottogenere Spartocarpus, che si trovano in 
relazione di sister group con un clado che comprende Spartium junceum, Petteria 
ramentacea e Stauracanthus boivinii; questi ultimi generi, oltre ad essere 
palesemente estranei a Genista, sono anche dal punto di vista morfologico 
estremamente diverse e distanti tra loro. 
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Figura 17 - Cladogramma di consenso maggioritario di 128 alberi dello spaziatore 
trnG-trnS plastidiale 
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Cladogramma totale plastidiale 
L’albero di consenso maggioritario di 8 alberi (L = 1526, C.I. = 0,69 R.I. = 0,54, 
Fig. 18 e Tab. 1) con 1765 caratteri di cui 1372 non informativi, è il risultato 
dell’analisi condotta sulla matrice risultante dalla fusione delle tre matrici dei 
marcatori molecolari.  
La fusione delle matrici è stata effettuata dopo aver verificato la combinabilità tra 
le singole matrici mediante il test di congruenza di Farris (Farris et al. 1994). 
L’ILD test (20 replicazioni) non sempre ha mostrato una significativa congruenza 
delle matrici (Tab. 2). Tuttavia, per ragioni esposte più avanti nella discussione, le 
matrici sono state comunque fuse.  
Per quanto riguarda i risultati ottenuti dall’analisi filogenetica, appare chiaro che 
la presenza di un numero molto più elevato di caratteri si traduce in una struttura 
molto più complessa, con un’alta percentuale di ricorrenza dei cladi terminali, 
tuttavia anche in questo cladogramma riscontriamo alcune posizioni incompatibili 
con le evidenze esterne. Il sottogenere Spartocarpus appare non monofiletico e 
suddiviso in due cladi che presentano relazioni non del tutto chiare; in particolare 
un clado contenete le specie appartenenti alla sect. Cephalospartum con 
Stauracanthus boivinii ed Erinacea anthillis, il resto del sottogenere appare 
invece in un clado molto derivato rispetto specie appartenenti ad altri subg. come 
ad esempio G. segonnei o a Petteria ramentacea fin ora classificata come esterna 
a Genista s.s. Per quanto riguarda invece il sottogenere Genista, appare diviso in 
due cladi dalle relazioni ambigue. l’unico ad apparire monofiletico è Il subg 
Phyllobotrys, con relazioni tra le specie appartenenti al gruppo ben rappresentate. 
Le uniche relazioni inaspettate sono quelle di G. pilosa che compare ricompresa 
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in Phyllobotrys invece che nel subg. Genista e la posizione di G. falcata e G. 
aspalathoides. Infine anche in questo cladogramma si osserva il gruppo delle 
“Teline” diviso in cladi topologicamente molto distanti. 
 
 
Figura 18 - Cladogramma di consenso maggioritario di 8 alberi per tutti i 
marcatori plastidiali utilizzati 
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 ITS trnL trnF trnG 
ITS --- No (42 taxa) 
P = 0.0952 
No 
P = 0.0476 
No 
P = 0.0476 
trnL No (42 taxa) 
P = 0.0952 
--- No (36 taxa) 
P = 0.0476 
No (42 
taxa) 
P = 0.0476 
trnF No (36 taxa) 
P = 0.0476 
No (36 taxa) 
P = 0.0476 
--- No (36 
taxa) 
P = 0.0476 
trnG No 
P = 0.0476 
No (42 taxa) 
P = 0.0476 
No (36 taxa) 
P = 0.0476 
--- 
  Tabella 2 - Risultati del test dell’incongruenza (ILD test) 
 
Cladogramma molecolare “totale” (ITS/trnL/trnF/trnG) 
L’albero di consenso maggioritario di 6 alberi (L = 2090, C.I. = 0,62 R.I. = 0,50, 
Fig. 19 e Tab. 1) con 2253 caratteri di cui 1710 non informativi, rappresenta 
l’analisi contemporanea di tutte le matrici di dati molecolari. Fatta eccezione per 
Erinacea anthyllis, Spartium junceum e Stauracanthus, che appaiono ricomprese 
non solo in Genista ma in posizioni piuttosto derivate del sottogenere 
Spartocarpus, la topologia dei restanti cladi terminali, tutti supportati da alte 
percentuali di ricorrenza, rispecchia relazioni già consolidate, salvo alcune 
posizioni di dettaglio. Ad esempio G. pilosa che appare alla base compresa 
all’interno del sottogenere Phyllobotris invece che in Genista, e G. corsica che 
invece di apparire ricompresa nel sottogenere Genista, collassa nel clado che 
comprende i tre sottogeneri. Inoltre, i rappresentanti un tempo inclusi nel genere 
Teline convergono in un collasso basale. I sottogeneri Genista e Phyllobotris 
appaiono spesso confusi tra loro; Spartocarpus invece sembra mantenere una 
identità più marcata tuttavia anche in questo subg. Non mancano posizioni in 
contrasto con dati riportati in precedenza. 
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Analisi con esclusione di taxa  
Alcuni dei taxa nelle analisi precedenti presentano posizioni fortemente dissimili, 
a volte anche comparando soltanto le indagini filogenetiche fondate sul DNA 
plastidiale. Tra questi vi è Petteria ramentacea, uno dei molti outgroup impiegati 
nelle analisi precedenti. Rimuovendo della matrice questo taxon, si ottiene (Fig. 
20) un unico albero a massima parsimonia (L = 1940, C.I. = 0,66 R.I. = 0,57, Tab. 
1), che rispetto all’albero di consenso maggioritario precedente (Fig. 19) non 
presenta nessun clado collassato. Le specie appartenenti al gruppo delle “Teline”, 
che, insieme con G. corsica nel cladogramma precedente collassavano in un nodo 
basale, appaiono di nuovo ricomprese nel clado che rappresenta il sottogenere 
Genista; appare evidente inoltre, come il gruppo delle “Teline” sia finalmente 
rappresentato senza incertezze, come mostrato dall’alto supporto statistico; 
tuttavia dal punto di vista della topologia, i due cladogrammi (Figg. 19 e 20) sono 
praticamente identici. Le relazioni tra i cladi che rappresentano i tre sottogeneri, 
presentano un valore dell’indice di decadimento dei cladi piuttosto basso; ciò oltre 
a mettere in dubbio le relazioni principali del cladogramma giustifica anche la 
posizione di alcuni cladi, come ad esempio Spartium junceum e Calicotome 
villosa che pur essendo presenti all’interno del genere Genista, presentano un 







Figura 20 - Cladogramma MP ottenuto rimuovendo Petteria ramentacea 
dall’analisi (si veda il testo per dettagli). Sotto i cladi sono riportati gli indici di 
decadimento. 
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Questi valori bassi sono correlati alla mancanza di sinapomorfie molecolari, la 
quale a sua volta è dovuta alla rapidità dell’evoluzione dei cladi principali (Rega 
et al, 2007). E’ infatti rilevante notare che nei cladi più interni gli indici 




La matrice utilizzata nell’analisi precedente (vale a dire, la matrice molecolare 
complessiva con l’esclusione di Petteria ramentacea) è stata sottoposta ad una 
ulteriore analisi filogenetica, mediante l’impiego del software “MrBayes” 
(Huelsenbeck, Ronquist 2001), per osservare quanto, il diverso trattamento degli 
eventi di sostituzione, inserzione e delezione nucleotidica, influisse sulle ipotesi 
filogenetiche ottenute in precedenza, ed in particolare rispetto all’ipotesi mostrata 
in Fig. 20. Il cladogramma ottenuto è mostrato in Fig. 21; è facile osservare che 
l’analisi bayesiana, che come detto in precedenza, utilizza un algoritmo differente 
per la produzione di cladogrammi a “massima probabilità a posteriori”, presenta 
notevoli somiglianze con il precedente. In particolare osserviamo che molte tra le 
principali relazioni tra i cladi vengono mantenute; interessante tuttavia è la 
posizione del clado delle “Teline”, qui monofiletico, diversamente da quanto 
appare dall’ipotesi MP della Fig. 20. La sua posizione è esterna e coordinata in 
una dicotomia non risolta, con i sottogeneri Phyllobotrys e Genista. Come altra 
differenza rilevante, vi è la posizione di una parte della sect. Cephalospartum, che 
si colloca come sister group al clado menzionato in precedenza, che include 
Phyllobotrys, Genista e il gruppo monofiletico delle “Teline”. 
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Le relazioni di dettaglio tra le singole specie in questo cladogramma rispecchiano 
(con l’eccezione delle “Teline”) le evidenze riscontrate con l’analisi MP; poche 
specie che trovano diversa collocazione nelle due ipotesi, presentano hanno i 
propri rami terminali molto più lunghi rispetto alla media, come è facile osservare 
nel caso di G. corsica, G. nervosa e G.rosmarinifolia.  
 
Figura 21 – Cladogramma ottenuto con l’analisi bayesiana 
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Dati morfologici 
L’analisi morfologica è stata condotta attraverso due metodiche parallele; dopo 
aver selezionato i caratteri, è stata costruita una matrice che contenesse tutti gli 
stati dei caratteri delle specie prese in esame (Tab. 3), successivamente questa 
matrice è stata sottoposta ad analisi filogenetica sia contestualmente ai dati 
molecolari, sia in maniera indipendente. 
L’analisi MP della matrice morfologica, di 57 caratteri (21 dei quali non 
informativi, conservati nell’analisi soltanto perchè indicatori di monofilia delle 
Genisteae) ha prodotto 2304 alberi ad eguale parsimonia (L=121, CI=0,43 
RI=0,75; escludendo i caratteri non informativi, L=109, CI=0,37 RI=0,75, Tab. 
1), il cui albero di consenso maggioritario è visibile in Fig. 22. Quasi nessuno dei 
gruppi individuati nella figura coincide con quelli derivanti dai caratteri 
molecolari. Come unici elementi di similitudine, è possibile indicare che G. 
umbellata, appartenente ad un gruppo molto arcaico di specie in base all’analisi 
molecolare, è il sister group di tutte le altre specie di Genista secondo 
quest’indagine, e che i rappresentanti della sect. Spartocarpus costituiscono un 
insieme monofiletico anche in Figura 22, oltre che secondo i dati molecolari. Tra 
le notevoli discrepanze, si rileva che il gruppo di specie riferibili a Teline (G. 
linifolia, G. nervosa, G. rosmarinifolia, G. segonnei) costituiscono in 
quest’indagine un insieme monofiletico esterno rispetto a Genista. Ciò, per altro, 
non sorprende dato il possesso, per tutte le specie suddette, di un arillo e di altre 




Tabella 3 - Matrice morfologica e descrizione dei caratteri utilizzati. 
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E’ interessante notare che l’unico stato di carattere che potenzialmente potrebbe 
identificare le specie di Genista (incluso il gruppo delle “Teline”) come gruppo 
monofiletico in Figura 22 è l’assenza di auricole sulla carena (carattere 28 di 
Tab.3) che però è di ricostruzione equivoca nell’outgroup.  
 
Figura 22 – Albero di consenso maggioritario di 2304 cladogrammi ottenuti 
dall’analisi dei caratteri morfologici.  
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Un altro stato di carattere (antere non apiculate, carattere 30 di Tab. 3) è 
sinapomorfico per le specie di Genista a partire da G. umbellata ma reverte nel 
clado la cui specie basale è G. germanica (Fig. 22).Sebbene nemmeno la matrice 
morfologica sia congruente con la totalità dei dati molecolari (n=20, P= 0.0476), 
anche in questo caso, si è deciso di includerla comunque nell’analisi (si veda la 
sezione Discussione per una spiegazione). L’analisi filogenetica sui singoli 
sottogeneri di Genista in passato ha prodotto significativi risultati (De Castro et 
al. 2002), tuttavia poco o nulla è stato detto sull’aspetto più controverso del 
genere che certamente non è il rapporto tra le singole specie bensì proprio i 
rapporti tra i sottogeneri e le singole sezioni. Queste relazioni possono essere 
indagate esclusivamente prendendo in considerazione tutto il genere Genista e le 
specie ad esso correlate con un analisi che prenda in considerazione sia le 
evidenze molecolari che quelle morfologiche. 
Tale analisi oltre ad assumere un maggior fascino dovuto all’unione di un metodo 
“moderno” ad uno appartenente ad una botanica più classica, è sicuramente quella 
che può fornire maggiori informazioni proprio nei punti controversi. 
Considerando inoltre che i caratteri morfologici seppur non riuscendo a chiarire 
nettamente le relazioni nei ranghi filogenetici più bassi, rispetto alle analisi 
molecolari permettono certamente una delimitazione più netta dei confini del 
genere, la necessità di effettuare una analisi combinata appare quanto mai 
evidente. 
 I risultati dell’analisi combinata sono visibili in Fig. 23. Sono stati ottenuti due 
cladogrammi MP (L=2391 C.I.=0,51 R.I.= 0,94, Tab. 1; rimuovendo i caratteri 
non informativi, L=1747, C.I.=0,47 R.I.= 0,52). La topologia dell’albero di 
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consenso di Figura 23 non è molto dissimile dalla topologia del cladogramma 
molecolare (Fig. 20); si rileva tuttavia che le specie riferibili a Teline (G. linifolia, 
G. nervosa, G. rosmarinifolia, G. segonnei) costituiscono anche in questa 
indagine un insieme monofiletico esterno rispetto a Genista. Tra le altre 
differenze, una posizione più interna in questa analisi di Erinacea e Spartium, ed 
una posizione basale nel genere di G. microcephala. 
Nelle Figure. 24, 25, 26 si osservano alcuni dei caratteri morfologici riportati in 
Tabella 3 e riportati sul cladogramma molecolare di Figura 20 (scegliendo una 
trasformazione accelerata dei caratteri), allo scopo di esaminare più in dettaglio la 
loro distribuzione.  
Al riguardo si rileva, in primo luogo, che nessuno dei caratteri morfologici 
costituisce una sinapomorfia per il genere Genista (tuttavia si veda oltre il 




Figura 23 – Albero di consenso stretto per 2 cladogrammi derivanti dalla matrice 
dei dati molecolari (ITS/trnL/trnF/trnG) e morfologici.  
 
 50 
Il carattere “ramificazione” (carattere 2, Tab. 3 e Fig. 24a) ad esempio, presenta lo 
stato “ramificazione alterna” come plesiomorfico, in seguito si è differenziata la 
“ramificazione opposta”, stato più derivato; ciò è accaduto in un unico clado 
(quello contenente il subg. Spartocarpus), ed inoltre in Erinacea anthillys, G. 
falcata e G. anglica. 
 Il carattere “spinescenza” (carattere 3, Tab.3 e Fig. 24b), al contrario appare 
molto più variabile; gli outgroup si presentano “inermi” mentre nei cladi più 
interni ritroviamo una distribuzione chiaramente omoplasica del carattere in 
questione.  
Lo stato del carattere ”aspetto dei rami angolato o costolato” (carattere 4, Tab. 3 e 
Fig. 24c) considerato in passato come uno dei tratti distintivi del gruppo delle 
“Teline” si ritrova in poche specie tutte distanti tra loro: oltre che negli outgroup 
lo ritroviamo in G.quadriflora, G.umbellata, G ephedroides, G.microcephala, 
G.falcata, G.anglica, e naturalmente nelle 4 specie di “Teline”considerate nel 
nostro cladogramma.  
La “presenza di brachiblasti” (carattere 5, Tab. 3; Fig. 24d) sembra caratterizzare 
prevalentemente i cladi comprendenti i subg. Genista e Phillobotrys, anche se non 
mancano numerosi fenomeni di reversione. E interessante osservare come sia lo 
stato più arcaico, tra “assenza” e “presenza” dei brachiblasti, entrambi 
rappresentati negli outgroup, sia di ricostruzione assoluta equivoca (cosa che non 
appare dalla figura, in conseguenza del fatto che si è scelto un modello di 




Figura 24 a-d – Schema sintetico di alcuni caratteri morfologici utilizzati 
(ramificazione, spinescenza, aspetto dei rami, brachiblasti). 
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La presenza sui rami basali di foglie composte (carattere 7, Tab. 3; Fig. 25a) è 
sicuramente uno stato plesiomorfico per il genere Genista; tuttavia, esso si ritrova, 
a causa di una probabile reversione avvenuta in maniera indipendente,anche in 
posizioni derivate sia nel clado del subg. Spartocarpus sia in G.linifolia 
G.segonnei, G. nervosa e G.rosmarinifolia.  
L’inserzione dell’infiorescenza (carattere 10, Tab. 3; Fig. 25b) è un carattere non 
applicabile per quelle specie che non sviluppano brachiblasti; resta tuttavia 
estremamente controverso, sia perché appare difficile distinguere lo stato 
plesiomorfico dallo stato derivato, sia per la sua distribuzione sul cladogramma.  
Lo stato “inserzione sui brachiblasti” è esclusivo del clado di G. germanica, 
G.sylvestris, G.anglica e G.hispanica oltre che di due specie dell’outgroup 
(Anagyris foetida e Stauracanthus boivinii ); il resto delle specie del cladogramma 
presenta l’”inserzione su normoblasti” o una situazione di ambiguità dovuta alla 
presenza contemporanea di entrambi i caratteri o, come detto in precedenza, alla 
sua inapplicabilità. 
Lo stato “assenza di brattee nell’infiorescenza” (carattere 11, Tab. 3; Fig. 25c) si 
differenzia nel gruppo delle Genisteae per la prima volta in Argyrolobium; questo 
tuttavia ricompare a causa di una probabile reversione, in maniera indipendente in 




Figura 25 a-d – Schema sintetico di alcuni caratteri morfologici utilizzati (foglie, 
infiorescenza, brattee, vessillo). 
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La lunghezza del vessillo (carattere 24, Tab. 3; Fig. 25d) è un carattere 
chiaramente legato alla necessità di rendere visibili il più possibile i fiori; in 
generale si osserva un aumento delle dimensioni del vessillo sino al raggiungere la 
lunghezza della carena, tuttavia non mancano specie che presentano un vessillo 
più breve, all’interno dei subg. Spartocarpus e Phillobotrys, parallelismo con 
qualche probabilità dovuto alla disposizione ed al tipo di infiorescenze. 
Lo stilo incurvato distalmente (carattere 32, Tab. 3; Fig. 26a) sembra 
sinapomorfico (sotto un modello di trasformazione accelerata dei caratteri) per il 
genere Genista, Tuttavia, due degli outgroup non immediati posseggono il 
medesimo stato dell’ingroup.  
La consistenza del legume (carattere 38, Tab. 3; Fig. 26b) è coriacea nella grande 
maggioranza delle specie prese in esame, outgroup inclusi; tuttavia, lo stato di 
legume a consistenza cartaceo/membranacea si è evoluto indipendentemente 
almeno sei volte (sette se si impiega un modello di trasformazione accelerata dei 
caratteri); certamente si è evoluto indipendentemente cinque volte all’interno del 
genere Genista, in specie distanti topologicamente, ma tutte in posizione piuttosto 
derivata (G.microcephala, G.quadriflora, G.umbellata ,G.linifolia G.segonnei, G. 




Figura 26 a-d – Schema sintetico di alcuni caratteri morfologici utilizzati (stilo, 
consistenza del legume, forma del legume, arillo). 
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Il legume è appiattito (carattere 39, Tab. 3; Fig. 26c) nella quasi totalità delle 
specie. E’ articolato in G. carpetana, G. scorpius e G. corsica, oltre che in due 
outgroup. Tale legume si è quindi evoluto indipendentemente tre volte nel genere. 
Il valore adattativo di un legume articolato (lomentaceo) è probabilmente 
correlato alla possibilità di disperdere i semi singolarmente.  
Altro carattere interessante è la presenza di un arillo (carattere 43, Tab. 3; Fig. 
26d), struttura carnosa che circonda i semi e che veniva ritenuta importante, da 
tutti gli studiosi del gruppo come sinapomorfia del genere Teline. Se nell’analisi 
morfologica di Fig. 22 o in quella combinata di Fig. 23 indubbiamente tale 
struttura si comporta da sinapomorfia per le specie di Genista riferibili un tempo a 








Vari aspetti o scelte metodologiche che sono state effettuate nel corso di questo 
lavoro hanno necessità di essere chiarite. In particolare, ci si riferisce agli 
allineamenti, con particolare riferimento al trattamento delle indel e, in genere, 
all’impiego di varie tecniche filogenetiche. In primo luogo, come detto nella 
sezione materiali e metodi, i risultati degli allineamenti sono stati ispezionati 
visivamente. Globalmente, l’allineamento delle sequenze di ITS1 e ITS2 ha 
mostrato un numero ridotto di indel lunghe, e la maggior parte della variazione in 
lunghezza è attribuibile a microdelezioni/microinserzioni della lunghezza di 1-5 
basi. Diverso il discorso per le sequenze plastidiali che, in tutti e tre i casi, hanno 
mostrato indel a volte piuttosto lunghe, spesso dovute a motivi della lunghezza di 
una decina di basi ripetuti un numero differente di volte. Nella maggior parte di 
questi casi, tuttavia, si è riusciti a raggiungere allineamenti ritenuti soddisfacenti. 
Nel caso dello spaziatore trnG-trnS, tuttavia, un’intera regione di un centinaio di 
basi, nella parte terminale dell’allineamento, è stata esclusa dall’analisi per 
impossibilità di allinearla in modo inequivoco (si veda Pag. 32).  
Le ragioni per cui non sono stati impiegati altri metodi di trattamento delle indel 
(per esempio, codificarle come un quinto stato, o ricavare comunque informazione 
filogenetica dalla loro distribuzione, mediante software che, invece di ottenere 
informazioni dalla successione delle basi, ne ricavano dalla loro composizione 
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percentuale) è correlata al fatto che queste indel molto lunghe delle sequenze 
plastidiali erano condivise da pochissime specie, oppure erano autapomorfiche. 
L’omoplasia nei vari set di dati è elevata, come mostrato dai C.I. riportati in 
Tabella 1. Ciò mi ha spinto a valutare l’opportunità di tecniche che, a posteriori, 
minimizzino l’omoplasia, come ad esempio l’implied weighting (Goloboff 1993). 
Risultati preliminari non hanno portato a  topologie diverse da quelle individuate 
con le normali analisi MP. L’unico effetto rilevante era quello di ridurre il numero 
di alberi MP ottenuti. Ciò è indicazione che l’elevata omoplasia presente è per la 
massima parte contenuta in molti caratteri che variano un numero ridotto di volte 
nei vari alberi, piuttosto che in pochi caratteri altamente omoplasici. Per quanto 
detto sopra, i risultati di queste analisi non sono stati mostrati. 
Come indicato nei materiali e metodi e nei risultati, si è scelto di impiegare il 
supporto di Bremer (1994) piuttosto che il bootstrap (Felsenstein 1985) per 
valutare l’affidabilità degli alberi ottenuti. Ciò è dovuto al fatto che, in matrici con 
un numero ridotto di caratteri informativi rispetto al numero totale di caratteri, il 
bootstrap può fornire risultati statisticamente subottimali; inoltre, esso è 
difficilmente può stimare correttamente il supporto per gruppi con ricorrenze 
basse nelle varie repliche. Per una serie di critiche all’impiego del bootstrap, si 
veda Sanderson (1995).  
La scelta di combinare a priori matrici derivanti da insiemi diversi di dati o di 
valutare la similarità degli alberi risultanti a posteriori rappresenta un’annosa 
questione della quale si è discusso per decenni. L’orientamento attuale è quello di 
combinare matrici, piuttosto che confrontare cladogrammi, basandosi sul fatto che 
la filogenesi di qualsiasi gruppo di organismi nel quale il trasferimento orizzontale 
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di geni non sia preponderante, quale che essa sia, deve essere necessariamente una 
e una sola (Farris 1983). Pertanto, il confrontare cladogrammi, piuttosto che unire 
matrici, determina soltanto una perdita secca di informazioni. Tuttavia, il dibattito 
è ancora aperto, soprattutto per quanto attiene all’unione di matrici derivanti da 
caratteri molecolari e caratteri morfologici, o addirittura ecologici, cioè, non 
pertinenti direttamente al fenotipo degli organismi in questione (Grandcolas et al. 
2001). Tuttavia, c’è da rilevare che esistono casi, ovvi e dipendenti da processi 
biologici, nei quali anche le filogenesi originanti da differenti marcatori 
molecolari (per esempio, nucleari e organellari) possono essere fortemente 
diverse. Wendel e Doyle (1998) hanno condotto uno studio sui possibili casi in cui 
ciò si può verificare. Tra i casi più evidenti, la rapida diversificazione, che 
determina lunghezze dei rami molto ridotte, il lineage sorting, il trasferimento 
orizzontale di geni e l’ibridazione. In particolare, gli effetti dell’ibridazione 
(Wendel e Doyle 1998) possono influire molto sulla discrepanza tra dati di 
sequenze nucleari e plastidiali, in quanto il DNA plastidiale è quasi sempre ad 
eredità uniparentale (e matrilineare nelle angiosperme). E’ pertanto necessario 
valutare a priori se le matrici siano combinabili o se rappresentino filogenesi così 
contraddittorie da oscurarsi a vicenda. La congruenza tra le matrici viene di norma 
valutata attraverso un calcolo statistico, il test di congruenza di Farris (ILD test, 
Farris et al. 1994), che non ha mostrato, nel caso dei dati qui riportati, congruenza 
significativa (secondo i valori individuati dagli autori del test) delle matrici 
(Tab.2). Cionondimeno, le matrici sono state combinate, come riportato nella 
sezione dei risultati. Ciò è stato fatto nonostante ci sia, come si dirà oltre, la 
possibilità che alcuni dei cladi degli alberi filogenetici mostrati si siano originati 
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per fenomeni di ibridazione tra specie ancestrali. Come mostrato inTabella 2, 
l’incongruenza è presente non soltanto tra la matrice ITS e quelle plastidiali, ma 
anche tra le singole matrici plastidiali, pertanto, è difficile che la ragione ultima 
dell’incongruenza sia correlata a fenomeni di ibridazione. Oltre alle possibili 
cause di incongruenza sopra elencate, può anche accadere che l’ILD test, in 
special modo quando il numero di siti informativi è basso e il tasso di sostituzione 
intersito è eterogeneo (situazione che è chiaramente documentata in letteratura 
almeno per ITS e trnL), conduca a un errato rigetto dell’ipotesi di congruenza, 
come Darlu e Lecointre (2002) hanno dimostrato con una simulazione. Inoltre, è 
stato dimostrato (Dolphin et al. 2000) come matrici di dati compatibili tra loro 
possano risultare (in modo erroneo) significativamente incongruenti nell’ILD test 
a causa di differenti entità di disturbi, o “rumore” (in altre parole, omoplasia) 
presenti nei dati; osservando i C.I. delle analisi descritte nella sezione dei risultati 
(si veda sopra), è facile rilevare che questo è il caso. Se l’incongruenza deriva 
dalle ragioni appena esposte, essa non pregiudica la possibilità di condurre 
un’analisi combinata di tutti i dataset. 
A questo riguardo, è utile proseguire il discorso sull’opportunità di combinare, 
insieme alla totalità dei dati molecolari, anche quelli morfologici. La scelta di 
impiegare anche dati morfologici, come suggerito più sopra, è correlata al fatto 
che, essendo “sintetici” (cioè, nella maggior parte dei casi derivanti da interazioni 
tra numerosi geni), essi possono fornire informazioni molto significative sui punti 
maggiormente controversi di una filogenesi. Come già detto, la questione della 
combinabilità dei dati molecolari con quelli morfologici è ancora dibattuta. Esiste 
una scuola di pensiero che ritiene che tutti i caratteri ereditabili siano degni di 
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essere inclusi in un’analisi filogenetica (per una review si veda Grandcolas et al. 
2001), mentre altri (si veda De Qeiroz 1996) ritengono che sia opportuno, ad 
evitare argomenti circolari, non inserire alcuni caratteri (segnatamente, quelli 
morfologici) all’interno dell’analisi al fine di ricostruirne la storia evolutiva a 
posteriori. Nell’incertezza su una materia ancora oggetto di discussioni, ho 
impiegato entrambi gli approcci, producendo sia un’ipotesi “total evidence”,per 
ottenere la quale ho combinato la matrice morfologica con quelle molecolari   
(Fig. 23), sia sovrapponendo la distribuzione dei caratteri morfologici sui risultati 
ottenuti dall’impiego della sola matrice molecolare (Fig. 20), benché questa 
seconda scelta equivalga, de facto, a ignorare parte dell’evidenza a disposizione 
per formulare un’ipotesi filogenetica. Le specie attribuite un tempo al genere 
Teline incluse nell’analisi mostrano chiaramente, sulla base di evidenze 
molecolari, di non costituire un gruppo monofiletico. Tuttavia, la presenza, 
sviluppatasi parallelamente, dell’arillo nei loro semi, oscura, come si vede dal 
cladogramma “total evidence” di Fig. 23 la loro non monofilia. Per questa 
ragione, si è scelto di impiegare il singolo cladogramma MP ottenuto dalle 
indagini molecolari (Fig. 20) come ipotesi di riferimento.  
La rimozione di Petteria ramentacea dall’analisi finale, uno dei molteplici 
outgroup, è motivata dal fatto che Petteria non è mai stata considerata inclusa in 
Genista, ed è il taxon che mostra maggiore difformità di posizione, nei vari alberi 
filogenetici. La sua posizione infatti, varia molto tra i marcatori nucleari e quelli 
plastidiali; in particolare, la posizione di Petteria nelle analisi effettuate sui 
marcatori plastidiali è piuttosto prossima a G. segonnei, G. nervosa, G. linifolia e 
G. rosmarinifolia, (specie precedentemente incluse nel genere Teline), mentre la 
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sua posizione nei cladogrammi ottenuti con marcatori nucleari è invece molto 
variabile, ma non compare mai in prossimità delle specie riconducibili a Teline. 
Appare chiara quindi la necessità di escludere dall’analisi un taxon dalla topologia 
così controversa preservando tuttavia l’integrità e l’affidabilità di tutti i dati. 
Per quanto attiene all’analisi bayesiana, in primo luogo si rileva che i risultati di 
tale indagine sono progressivamente più attendibili quanto maggiori sono le 
informazioni che vengono fornite a priori; per effettuare un’analisi affidabile 
sarebbe opportuno specificare un credibile modello di evoluzione, dei tassi di 
sostituzione nucleotidica e, addirittura, incorporare nel modello tutte le filogenesi 
precedenti, comunque prodotte, poiché almeno alcune di esse potrebbero essere 
attendibili e quindi influenzare i risultati. Nella pratica filogenetica l’aggiunta di 
informazioni a priori, oltre che difficilmente fattibile, influenza soltanto i risultati 
ottenuti in un argomento circolare. Pertanto, le prior probabilities vengono 
computate a partire dalle frequenze di ricorrenza delle basi per le singole posizioni 
e poco altro. Ciò implica che, di norma, i risultati di un’analisi bayesiana non sono 
più attendibili di quelli di un’analisi MP, salvo che nel caso in cui il problema da 
affrontare sia di dimensioni tali (varie centinaia di taxa e varie migliaia di 
caratteri) da non essere computabile impiegando la MP, chiaramente non il caso 
della mia analisi. La rilevanza dell’impiego dell’analisi bayesiana, in questa tesi, è 
stata quella di utilizzare un metodo indipendente dalla parsimonia, ma dello stesso 
grado di affidabilità, per poter osservare e confrontare risultati ottenuti dallo 
stesso insieme di caratteri, ma trattati con analisi filogenetiche che partono da basi 
teoriche radicalmente diverse. L’analisi bayesiana (Fig. 21) ha prodotto evidenze 
ampiamente sovrapponibili con quelle mostrate dall’analisi MP della Fig. 20. 
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 Le uniche differenze di rilievo sono, in un caso, nella relazione tra le specie del 
gruppo riferibile al genere Teline, qui monofiletiche, e nella posizione, irrisolta, 
della sect. Spartocarpus, che non forma un gruppo monofiletico con 
Cephalospartum. Se, per quanto riguarda quest’ultima relazione, si ritiene che la 
differenza sia banalmente dovuta all’incapacità del metodo a risolvere la 
posizione di Spartocarpus, la monofilia di Teline è più difficilmente valutabile 
come un artefatto. Si rileva soltanto che i rami che conducono a due delle specie 
di Teline sono tra i più lunghi dell’albero dell’analisi bayesiana (fig. 21) e quelli 
che hanno il numero di apomorfie più elevato tra tutti i cladi raffigurati nell’albero 
MP (Fig. 20). Molte tra le sinapomorfie tra T. nervosa e T. rosmarinifolia (circa 
un terzo) si comportano solo localmente da sinapomorfie, ma sono in realtà 
omoplasie per altre specie del gruppo in analisi. Ciò potrebbe aver, nell’analisi 
MP, oscurato le reali affinità di queste specie. 
 
Morfologia 
L’impiego di caratteri morfologici in aggiunta a quelli molecolari è stato deciso, 
nel corso delle ricerche oggetto di questa tesi, per varie ragioni. In primo luogo, 
vista la letteratura precedente, era possibile che i risultati molecolari non 
fornissero ipotesi univoche; inoltre, si riteneva opportuno verificare la 
distribuzione dei caratteri morfologici sui cladogrammi molecolari a causa degli 
estesi parallelismi già preliminarmente dimostrati nel genere (Rega et al. 2006, 
2007); infine, chi scrive nutre la convinzione che, sebbene la biologia molecolare 
sia di notevolissimo aiuto ai sistematici, gli studi morfologici sono indispensabili 
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per la comprensione di qualsiasi problema pertinente all’evoluzione, in quanto la 
selezione opera sui fenotipi.  
Vari tra i caratteri morfologici presi in esame (Tab. 3) sono di quanto meno 
incerto valore adattativo, come ad esempio, il tipo di ramificazione opposta o 
alterna (carattere 2, Tab. 3; Fig. 24a), oppure la lunghezza degli abbozzi radicali 
rispetto ai cotiledoni (carattere 42, Tab. 3).  
Molti tra i caratteri impiegati in passato per delimitare dal punto di vista 
morfologico i vari gruppi nei quali il genere Genista è articolato (si veda in 
proposito Fig. 10), avendo invece un valore adattativo, possono essere stati 
selezionati più volte indipendentemente in risposta alle medesime pressioni 
selettive da parte dell’ambiente. Ad esempio, la spinescenza dei rami (carattere 3, 
Tab. 3), in ognuno dei cladi principali (Fig. 24b) si è evoluto indipendentemente 
in risposta a pressione pascoliva. Infatti, la maggior parte delle specie spinose 
vivono in ambienti aridi, dove le risorse per il pascolo tendono a essere scarse nei 
lunghi periodi caldi. Nel caso di un gruppo di ginestre che vivono invece i 
ambienti mesofili (G. germanica, G. sylvestris, G. anglica, in parte G. hispanica), 
probabilmente la spinescenza è stata ereditata dall’ultimo antenato comune con G. 
falcata, che invece vive in ambienti di quota più bassa e a latitudini maggiormente 
meridionali in ambienti più aridi. 
Anche vari caratteri fiorali posseggono un possibile valore adattativo. Ad esempio 
la lunghezza del vessillo (carattere 24, Tab. 3; Fig. 25d) o lo stilo incurvato 
distalmente (carattere 32, Tab. 3; Fig. 26a). Quest’ultimo è un carattere 
potenzialmente sinapomorfico (sotto un modello di trasformazione accelerata dei 
caratteri) per il genere Genista; si tratta di un ovvio esempio di come la necessità 
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di attrarre insetti e di evitare che essi si nutrano di tutto il polline abbia selezionato 
positivamente quelle specie che avevano antere disposte anche in modo tale da 
entrare in contatto con il dorso dell’impollinatore ed uno stilo ricurvo che potesse 
raccogliere il polline sul dorso degli insetti (impollinazione notosternotribica).  
Altro esempio di carattere potenzialmente associato a un valore adattativo è la 
consistenza, coriacea o cartaceo/membranacea dei legumi (carattere 38, Tab. 3; 
Fig. 26b), chiaramente legata alla dispersione dei semi e alla loro capacità 
germinativa: I semi contenuti in legumi coriacei germineranno a profondità 
maggiori rispetto a semi contenuti in legumi a parete più sottile. Inoltre, il valore 
adattativo di un legume coriaceo è dimostrato dalla stimolazione germinativa in 
molte specie appartenenti al gruppo delle Genisteae dovuta agli incendi periodici, 
caratteristici delle zone a clima mediterraneo; numerosi studi (Parker et Kersnar 
1989; Arno et Stephen 2000; Odion et al 2002; Rivas et al 2006) hanno 
documentato un incremento della germinabilità di G.berberidea, G.anglica, 
Citysus scoparius e numerose altre specie, (Fig. 27) in seguito a forti incendi in 
zone boschive (temperature comprese tra 50 e 100 gradi centigradi riescono a 
raddoppiare il tasso di germinabilità; mentre la distruzione del seme avviene solo 
oltre i 125 gradi centigradi).  
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Infine, la presenza dell’arillo (carattere 43, Tab. 3; Fig. 26d) è anch’essa 
omoplasica; è probabilmente quasi superfluo rilevare che l’arillo (in realtà, uno 
strofiolo molto sviluppato) che circonda i semi attrae insetti o piccoli animali che 





 Figura 27 - Aumento della germinabilità dei semi di alcune specie delle 
Genisteae con l’aumento delle temperature. (Da Rivas et al. 2006, modificato).Si 
noti come nel grafico raffigurante G. berberidea, il numero cumulativo di 
germinazione cresca drasticamente dopo aver portato i semi per soli 5 minuti a 




Le specie nell’analisi sono state scelte in relazione sia alla loro rappresentatività 
nei cladi di appartenenza, in seguito ad analisi preliminari effettuate su molti più 
taxa, sia alla loro distribuzione geografica, rappresentativa di quella di gruppi di 
specie vicine.  
La distribuzione geografica delle specie impiegate, frequentemente endemiche di 
sottoregioni dell’area mediterranea, può fornire sia valutazioni indipendenti della 
correttezza delle ipotesi filogenetiche formulate sia permettere di valutare se la 
distribuzione attuale delle specie sia da attribuire a fenomeni di vicaranza o di 
dispersione. In Fig. 28 sono riportate, in modo sintetico, le distribuzioni delle 
specie impiegate.  
Si è scelto di rappresentarle con due colori diversi a seconda che il loro areale 
fosse situato interamente a Ovest della catena appenninica (intesa come centro 
ideale del bacino del Mediterraneo) o dei suoi ideali prolungamenti (cioè, ad ovest 
della Germania e della Libia) o meno. In altre parole, in verde sono rappresentate 
soltanto le specie a distribuzione Mediterraneo-occidentale e in blu le specie 
diffuse anche in aree orientali. Come è possibile vedere chiaramente, il genere 
Genista, e anche i suoi immediati outgroup sembrano essersi originati nel bacino 
occidentale del Mediterraneo.  
In aggiunta, varie tra le specie costituenti gruppi monofiletici sono a diffusione 
betico-rifana; cioè diffuse tra penisola iberica e Africa Nord-occidentale (al 




Ad esempio, G. quadriflora, G. umbellata (Marocco e Algeria) e Stauracanthus 
boivinii (Marocco, Algeria, Spagna e Portogallo); G. linifolia e G. segonnei; G. 
florida (Spagna, Portogallo, Marocco) e G. pseudopilosa (Spagna, Marocco); G. 
hystrix, G. cinerascens e G. obtusiramea (penisola iberica).  
Figura 28. – Schema sintetico della distribuzione delle specie: in verde sono 
rappresentate soltanto le specie a distribuzione Mediterraneo-occidentale e in blu 
le specie diffuse anche (o soltanto) in aree orientali. 
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Le specie che sono distribuite anche oltre il bacino occidentale del Mediterraneo 
sono da distinguersi in due categorie: un primo gruppo è rappresentato da specie a 
requisiti ecologici ristretti, che vivono in ambienti aridi, a distribuzione geografica 
comunque localizzata. Esempi sono G. acanthoclada, diffusa in Grecia, Creta 
inclusa, attraverso le isole egee fino alla Turchia e alla Siria (in Africa in Libia); 
G. sphacelata, diffusa a Creta e Cipro, con estremo dell’areale in Israele; G. 
sylvestris, diffusa dall’Italia nordorientale fino alla Grecia. Altre specie, invece, 
sono ad areale amplissimo, per assenza di specifici requisiti ecologici. Tali specie 
sono anche le meno adattate all’aridità estrema. Ci si riferisce qui a Spartium 
junceum, diffusa dalle Azzorre, attraverso il versante nord e quello sud bacino del 
Mediterraneo (senza sconfinamenti settentrionali), fino alla Turchia e 
all’Azerbaigian o a G. tinctoria, distribuita anche più ad est in Asia e più a Nord, 
fino alla Gran Bretagna, e decisamente meno termofila (infatti, dalla sua 
distribuzione sono escluse l’Africa, le Canarie e le Azzorre). 
Un discorso più approfondito merita il clado che contiene i rappresentanti 
selezionati della sect. Spartocarpus. Esso è sister group di una specie ad ampio 
areale (Spartium junceum). Nel suo interno, tuttavia, si riscontrano due gruppi di 
specie a distribuzione Est/Ovest, un gruppo è costituito da G. sphacelata/G. 
valdes bermejoi e l’altro da G. acanthoclada/G. cilentina-G.ephedroides-
thyrrena. Nel primo caso, si tratta di due endemiche prevalentemente nesicole. G. 
sphacelata, come detto, è presente a Creta e Cipro (Oltre che in Israele), mentre 
G.valdes-bermejoi è endemica dell’isola di Maiorca, nelle Baleari. Il secondo 
gruppo di specie, invece, ha un elemento orientale (G. acanthoclada, con Grecia, 
Turchia, Siria e Libano) e un elemento tirrenico (isole e coste tirreniche, per G. 
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cilentina-G.ephedroides-thyrrena). Questi tipi di areali sono chiaramente 
vicarianti. L’evento che ha determinato la distribuzione di queste specie deve 
essere ricercato in condizioni che hanno determinato una separazione tra il bacino 
orientale e quello occidentale del mediterraneo che sia nettamente superiore a 
quella odierna. L’ultima circostanza nella quale ciò è avvenuto è correlata alla 
crisi di salinità del Messiniano (Hsü et al. 1977; Bocquet et al. 1978), durante la 
quale la chiusura dello stretto di Gibilterra ha determinato un parziale 
disseccamento del mediterraneo e una sua suddivisione in due bacini. Le 
endemiche nesicole sono distribuite su grandi isole di antica origine tettonica 
come ad esempio Creta e Cipro, dove si  si trovano evaporiti messiniane (rocce da 
precipitazione di sali per concentrazione). Ugualmente a Maiorca è stata 
documentata, grazie a reperti fossili risalenti proprio al Messiniano, la presenza di 
chiocciole (gasteropodi terrestri; Altaba 2006). In generale gli organismi animali 
tendono a disperdersi più lentamente di quelli vegetali, quindi, l’ attuale 
distribuzione delle specie animali tende a riflettere maggiormente la storia 
geografica e geologica di un’area, laddove i vegetali risentono maggiormente le 
caratteristiche del suolo e del clima. Per questi motivi e dall’evidenza che l’isola 
era emersa durante quel periodo, è possibile pensare ad antichi fenomeni di 
vicarianza.  
Il clado che include G. falcata, G. germanica, G. sylvestris, G. anglica e G. 
hispanica riflette anch’esso fenomeni di vicarianza, ma in questo caso, Nord-Sud. 
In particolare, un gruppo di specie meno termofile si è originato da antenati simili 
a G. falcata ed ha colonizzato il centro Europa (ci si riferisce a G. germanica e a 
G. anglica). G. germanica è sister group di G. sylvestris, che la vicaria a Sud 
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(dall’Italia settentrionale alla Grecia). Mentre, da antenati simili a G. anglica, G. 
hispanica è vicariata di nuovo (con parziale sovrapposizione di areale in Francia) 
verso la Spagna. Quest’ultima specie è, rispetto alla maggioranza delle ginestre 
della regione, molto meno termofila (cresce fino a circa 2000 m s.l.m.) (Talavera 
1999). In conclusione, si ritiene che i progenitori delle specie del genere Genista 
si trovassero all’estremità occidentale del bacino della Tetide, che, chiudendosi a 
formare il mediterraneo circa 15 milioni di anni fa (Miocene medio, 15-13 mya) 
(Hsü et al. 1977; Bocquet et al. 1978; De Deckker et al. 1988) ha cominciato a 
dar vita a quelle condizioni climatiche tipicamente mediterranee di forte aridità 
estiva che hanno poi contribuito a caratterizzare morfologicamente ed 
ecologicamente il genere. Gli eventi di vicarianza che hanno contribuito a 
dislocare alcune specie nel bacino orientale del mediterraneo, invece, hanno data 
più recente (Messiniano, circa 5 milioni di anni fa). La maggior parte delle 
distribuzioni a cavallo dello stretto di Gibilterra, invece, non sono databili, poiché, 
se è vero che l’ultima data di chiusura di tale stretto è antica (Messiniano), la 
prossimità geografica di Spagna meridionale e Africa nordoccidentale possono 
suggerire anche dispersioni recenti, oltre che vicarianze antiche.  
In conclusione, il singolo albero MP ottenuto dall’indagine su 42 taxa che include 
tutti i marcatori molecolari rappresenta un quadro della filogenesi e delle relazioni 
in Genista molto più chiaro che in passato. In particolare, dei tre sottogeneri uno 
solo è monofiletico (Phyllobotrys), mentre Genista, che pure forme due insiemi 
coerenti di specie, include Teline, il sottogenere Phyllobotrys e una specie della 
sect. Cephalospartum del sottogenere Spartocarpus. Per quanto attiene a 
quest’ultimo, solo la sua sezione autonima è monofiletica. Ad ogni modo, le 
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specie riferibili a questo ultimo gruppo sono decisamente le più arcaiche del 
genere. Probabilmente, le difficoltà che la letteratura precedente ha avuto 
nell’individuare correttamente la posizione delle specie di Spartocarpus rispetto al 
resto del genere è collegata al fatto che non si era compreso che Spartium e 
Stauracanthus vi erano ricompresi. All’interno di Genista sono presenti più piani 
di organizzazione morfologica che si sono evoluti in risposta a pressioni selettive 
a volte diversificate. Infatti, a partire da un generico piano corporeo di leguminosa 
adattata a un ambiente arido (fusti fotosintetici, rami terminanti in spine, foglie 
composte di superficie ridotta, legume polispermo, simili a un odierno 
appartenente a Erinacea), si sono evoluti da un lato ulteriori adattamenti 
all’aridità, con piante che o hanno foglie unifoliolate o le perdono precocemente, 
fortemente spinose o che espongono all’eventuale pascolo soltanto fusti in larga 
parte lignificati e spesso costolati, con legume pauci- o unispermo a involucro 
coriaceo; dall’altro, nei pochi gruppi mesofili, sono comparse piante con foglie 
espanse e spinosità ridotta o assente. Vari gruppi filogeneticamente inclusi in 
Genista hanno poi sviluppato caratteristiche particolari che ne hanno fatto 
dipartire la morfologia generale dal piano corporeo di base. Ci si riferisce ad 
esempio a Spartium, che produce nettare, contrariamente alla virtuale totalità 
degli altri taxa in considerazione, e ha fiori di taglia molto più grande; altri esempi 
sono Stauracanthus, che, privo completamente di foglie in fase adulta, affida la 
funzione fotosintetica soltanto a rami spinosissimi che si comportano da fillodi, o 
le specie di Genista un tempo raggruppate in Teline, completamente prive di spine 
e con foglie persistenti, ridotti adattamenti all’aridità e semi provvisti di un arillo 
(in realtà, uno strofiolo sviluppatissimo). Queste peculialità morfologiche hanno 
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così fortemente caratterizzato questi gruppi che, in assenza di tecniche molecolari, 
è stato impossibile individuarne l’appartenenza alla linea filetica di Genista. 
Come conseguenza di pressioni selettive simili, inoltre, molti dei caratteri elencati 
si sono sviluppati ripetutamente, condizionando e rendendo convergente l’aspetto 
complessivo delle piante in vari dei cladi dell’albero in Fig. 20. Lo sviluppo dei 
singoli cladi principali dell’albero deve essere avvenuto in tempi brevi, poiché il 
numero di caratteri che si è accumulato nei rami che sono alla base di detti cladi è 
ridotto. Si noti a tal riguardo che, nell’albero di Fig. 20 il numero di caratteri che 
sostengono i rami terminali o i cladi più interni è di gran lunga più elevato di 
quello riportato per i cladi principali. Ciò implica, pur in assenza di dimostrabile 
orologio molecolare per le sequenze impiegate, origini rapide di nuovi tipi 
morfologici e lunghi periodi di evoluzione successiva. Gli eventi che hanno 
portato alla formazione di questi cladi o debbono essere correlati quindi a 
pressioni selettive molto intense dovute a un rapido mutamento di ambiente (ad 
esempio, la chiusura della Tetide nel Mediterraneo e la successiva chiusura dello 
stretto di Gibilterra o a eventi di ibridazione tra taxa piuttosto distanti che hanno 
generato immediatamente tipi morfologici nuovi. Quest’ultima possibilità 
spiegherebbe facilmente l’incongruenza tra i dati derivanti dal DNA nucleare e 
quelli del DNA plastidiale.Future ricerche potrebbero essere indirizzate a 
verificare l’ipotesi appena formulata di origine ibridogena di alcuni cladi, 
impiegando tutte le specie e i taxa riconosciuti all’interno del genere e dei generi 
affini, al fine da individuare i membri più arcaici di ogni clado e sequenziarne 
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Di seguito sono riportate tutte le sequenze utilizzate negli allineamenti 
 
 
ITS1 e 2  
(le sei N fittizie separano i due marcatori) 
 

































































































































































































































































































































































































































































































Sequenze dell’introne del trnL 
 
 











































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Sequenze dello spaziatore trnS-trnG 
 
 

















































































































































































































































































































































































































































Stauracanthus boivinii y3 
ACTTGTTATTTAAACANGATCAGAGATAAATAAAAAAAATTTTTGGATTCCTATGATATA 
GAACCAAAATGATATAAGATCAAAATGTCATTTTTTTATTACTCCATCTTTTTTCTGGTA 
ACGTATCTAAAAAAAGAAACTGTGATTCTTGCACAATCCATTTTTTGTCTTATGGATTAA 
GTAGTTTTGTCGAGATGTAGATGTATCTGTCAAAACAAAACATCTTCAGCTTCTGCAAAA 
ACAAAAAAATGAAATTGGCTCTCTTTTGTTAATTTCATTAGGAGGTCCCCTCTCACAAAA 
CATGTGAACATCTCGAATTATTTCCTCCTATTTATGGTGATTATAAATTTTTTTTATTAA 
TAATTATTTTATCTTATTTTTAAGGGTTTCCTTATGATCCTATTTCTTCATTATGACTGA 
TTCACTTGTTCGACAAAAGGTGC 
